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RÉSUMÉ - Bien que vivant en épiphyte, Cocconeis pediculus se déplace fréquemment et pour cela 
réalise des mouvements identiques aux autres diatomées raphidées. Cene espèce monoraphidée а 
une face valvaire concave transapicale qui contient le raphé. Elle exécute de surprenants mouve- 
ments transapicaux de 180% qui sont observés, décrits et analysés dans ce travail; ils posent un 
difficile problème de biomécanique. Cette étude sert également de test de vérification de trois hypo- 
thèses concernant la compréhension des mouvements des diatomées: Harper (1967), Hopkins & 
Drum (1966), Edgar & Pickett-Heaps (1983), sans parvenir à faire un choix définitif. Des moyens 
tels que la géométrie descriptive, l'analyse cinématique graphique, la statique graphique sont utilisés 
et, grâce à la connaissance de la densité, ils permettent une estimation des efforts nécessaires à la 
diatornée pour exécuter ses mouvements transapicaux. 


ABSTRACT - Although living зх epiphyté, Cocconeis pediculus moves frequently and in order to 
до so, it moves the same way as the other raphide diatoms. This monoraphide species has a concave 
valvar and transapical side which contains the raphe. It evolves through surprising 180^ transapical 
movements which are observed, described and analysed in the following study; and they araise a 
difficult problem of bio-mecanics. This study also serves as a test for three assumptions concerning 
the understanding of diatoms movements: Harper (1967), Hopkins (1966), Edgar & Picken-Heaps 
(1983) without succeeding in taking a final choice. Tools as descriptive geometry, graphical cine- 
matical analysis and graphical statics are being used and thanks to the knowledge of density they 
enable to estimate the efforts a diatom needs in order to do those transapical movements. 


MOTS CLÉS - Diatomées, Cocconeis, mouvements, biomécanique, force, cinématique. 


INTRODUCTION 


Les déplacements de Cocconeis pediculus sont connus depuis longtemps саг 
Germain (1936, p. 53), s'il ne les décrit pas dans son étude sur l'écologie de cette 
espèce, admet qu'elles se déplacent sur les filaments de Ciadophora. Nous n'avons 
trouvé l'évocation du mouvement de Cocconeis, d'une manière certaine, que chez 
Riaux-Gobin (1991) qui s'interroge sur les déplacements en masse de ce genre dans 
des sédiments marins. Cependant, leurs vitesses de déplacement ont été mesurées et 





“" Communication avec film vidéo présenté au 13ème colloque de l'Association des Diatomistes де 
langue française: Banyuls (France) du 26 au 30/09/1994. 
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leurs mouvements recensés (Bertrand, 1990-1992) pour deux espèces d'eau douce: 
Cocconeis placentula Ehr. et Cocconeis pediculus Ehr. Cette dernière a retenu toute 
notre attention car elle exécute des mouvements surprenants qui méritent une analyse 
biomécanique. En effet, si le déplacement sur un filament de Cladophora semble 
logique et en relation directe avec la forme concave de l'hypovalve, par contre, le 
glissement sur un plan de verre apparaít beaucoup plus problématique. Quant au 
pivotement polaire dans l'espace aquatique et le basculement transapical, ils paraissent 
difficilement crédibles si l'on n'a pas eu la précaution de les enregistrer. Nous ne 
pouvons, bien entendu, tous les étudier dans un court article, aussi avons-nous choisi 
de traiter le mouvement transapical qui nous permet d'aborder sa résolution à l'aide de 
plusieurs techniques qui devraient se montrer particuliérement efficaces pour l'étude 
d'autres mouvements complexes. Par ailleurs, un point important milite en faveur de 
ce choix: Cocconeis pediculus est une monoraphidée, ainsi il ne peut y avoir 
d'interaction due au deuxième raphé lors des mouvements, comme cela est possible 
chez les biraphidées. Cette disposition permet donc une analyse plus rigoureuse et une 
interprétation sans équivoque. 


MATÉRIEL ET MÉTHODES 


Le matériel vivant a été récolté dans la région d'Orléans (France) dans tous les 
lieux où se développent des Cladophora qui semblent être les seules algues colonisées 
spécifiquement par Cocconeis pediculus. 

Le matériel d'observation comportait un microscope optique OLYMPUS BH2 
avec un objectif à sec (x 40) pour l'observation du vivant, et un objectif à immersion 
(x 100, ouverture 1,35) pour les frustules montées dans le Naphrax (indice 1,74). Pour 
l'enregistrement vidéo, un capteur d'image CCD couleur (BISCHKE Е12) avec moni- 
teur couleur (BISCHKE TVM 10F) et magnétoscope multistandard (VHS-PAL V.S 
498 SEG). Les séquences significatives ont fait l'objet d'un film de 14 minutes. Па été 
confectionné deux maquettes en trois dimensions à l'échelle 3500/1 en altuglass 
incluant les chloroplastes bruns à partir des photos couleurs et des photos М.Е.В. pour 
la reproduction des formes et détails extérieurs du frustule. Les photos en M.E.B, ont 
été réalisées à Pura (Suisse) par Gütringer sur ISI Super ША à 30 KV, après filtration 
sur filtres nucléopores et métallisation à l'or fin sur appareil Balzers. L'analyse image 
par image toutes les 0,04 secondes, et par plan optique en comparaison avec 


Fig. 1. - Maquette de Cocconeis pediculus - échelle 3500/1. Cette maquette permet de mieux com- 
prendre la forme complexe de la diatomée. Fig, 2. - Pivotement polaire conique sur une extrémité 
de matière organique - échelle 20 um. Fig. 3. - Cocconeis pediculus fixé sur un Cladophora sp. 
L'axe apical de la diatomée est perpendiculaire à l'axe du filament de Cladophora - échelle 20 um. 
Fig. 4. - Photo de С. pediculus au M. E. B. (a). Vue de dessus de la diatomée assemblée: épivalve 
convexe vers l'observateur. (b) Vue de dessous; hypovalve concave vers l'observateur, On notera la 
forme arquée des raphés qui s'emboîtent avec les sillons de la face convexe avant la séparation lors 
de division végétative. On notera également la forme spécifique du bord du frustule. (c) Hypovalve 
concave vue de l'intérieur - échelle 10 um. 


Source : MNHN. Paris. 
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l'orientation spatiale de la maquette (Fig. 1) а permis, en s'appuyant sur la géométrie 
descriptive (Voilquin, 1989), la reconstitution volumique indispensable à l'orientation 
spatiale de la diatomée au cours de ses mouvements. Pour l'étude dynamique, les 
techniques de graphique statique (Larralde, 1981) опт été utilisées. 


OBSERVATIONS 


Avant d'aborder le problème principal du mouvement transapical, il nous зет- 
ble indispensable de passer en revue l'ensemble des mouvements qui ont été observés 
pour bien montrer leurs diversités et leur complexité malgré l'apparente fixité de 
Cocconeis pediculus lorsqu'il est fixé sur les filaments de Cladophora. 


Les mouvements 


Le mouvement apical est le plus facilement observable car il suffit de récolter 
des Cladophora bien colonisés, d'en mettre quelques brins dans un tube à essais et 
Фариег, Un prélèvement montrera certainement des Cocconeis pediculus qui se dépla- 
cent sur la lame de verre, Le déplacement s'effectue toujours sur la face valvaire con- 
cave (hypovalve), à la vitesse moyenne de 2,3 um s' + 6 9, en changeant fréquem- 
ment de sens, La partie avant, dans le sens du déplacement, est souvent inclinée vers le 
substrat, mais ce n'est pas exclusif. La progression sur des filaments d'algues a été 
observée plus rarement et elle peut s'effectuer sur la génératrice du cylindre ainsi 
qu'en hélice autour du filament, sans ralentissement sur les Cocconeis pediculus fixés. 
Nous n'avons jamais observé de déplacement sur les faces connectives ni sur 
l'épivalve. Ces observation semblent banales si l'on ne connait pas la morphologie 
particulière de cette diatomée; nous y reviendrons. 


Le pivotement polaire horizontal est assez souvent observé bien que de fré- 
quence moindre que celui exécuté par le Cocconeis placentula. Nous pensons que la 
forme fortement concave de Соссопев pediculus doit gêner l'exécution du mouve- 
ment. Ce pivotement peut atteindre 360° en 3 secondes. 


Le pivotement polaire vertical est réalisé lorsque Cocconeis pediculus pro- 
gresse sur le substrat naturel, mais il est beaucoup plus rare lorsque la diatomée pro- 
gresse sur une lame de verre. Les angles parcourus vont de 15° à 60° en moyenne: 
toutefois, il a été observé des pivotements de 180° en une fraction de seconde, la dia- 
tomée passant de la face convexe sur laquelle elle reposait à la face сопсауе, par l'axe 
apical. Ce mouvement pose évidemment un problème de biomécanique du même ordre 
que celui d'Eunotia pectinalis (Кінг) Rab. (Bertrand. 1993b) et il mériterait à lui seul 
une étude. 


Le pivotement polaire conique dans l'espace aquatique est fascinant lorsqu'on 
a la chance de l'observer. Pour l'exécuter, Cocconeis pediculus doit être posé sur une 
pointe de matière organique de quelques microns, en contact avec la face concave 
contenant le raphé (Fig. 2). On peut alors observer de nombreux pivotements polaires 
de 360° avec glissement simultané ou non le long du raphé ainsi que des basculements 
transapicaux limités toutefois en amplitude. 


Source МАНА Paris. 
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Le mouvement transapical, à notre connaissance n'a jamais été décrit et nous 
avons eu la chance de pouvoir l'enregistrer sur vidéo’ . Une série de photos nous mon- 
trera plus loin les caractéristiques surprenantes lors de l'analyse. Ce mouvement peut 
être exécuté dans des temps très variables qui vont de quelques centi&mes de secondes 
jusqu'à 7 secondes. C'est le mouvement que nous analyserons. 


Morphologie 


Pour bien comprendre le problème posé par le mouvement transapical de cette 
espèce, il est indispensable de définir sa morphologie avec précision. 

А l'état vivant la discrimination entre Cocconeis placentula et Cocconeis pedi- 
culus est délicate. Toutefois, chez ce dernier, la vue valvaire qui est le plus souvent ob- 
servée sur la lame de verre a un contour elliptique trés arrondi (les foyers de l'ellipse 
sont prés du centre de la diatomée) avec des apex de faibles rayons donnant une image 
caractéristique rhomboïdale dissymétrique lorsque la diatomée est inclinée apicale- 
ment vers le substrat. Enfin, et contrairement à Cocconeis placentula, la ceinture 
connective est très peu visible, sauf lorsque la diatomée est inclinée rransapicalement. 

A l'état de frustule, le genre Cocconeis a fait l'objet de nombreux travaux spé- 
cifiques de morphologie et de taxinomie: Cleve (1895), Hustedt (1945), Patrick & 
Reimer (1966), Kreis & Stoermer (1979), Krammer (1991), Krammer & Lange-Berta- 
lot (1991), pour ne citer que les plus importants. Cependant, Cocconeis pediculus a 
bénéficié d'une description complète de la morphologie ultrastructurale du frustule 
grâce aux travaux de Gerloff & Riverra (1979) et plus récemment, par une iconogra- 
рые plus restreinte de Güttinger (1992), Nous пе reviendrons pas sur ces descriptions, 
pour nous attacher plus particulièrement à la forme de l'hypovalve concave spécifique 
de cette espèce. Cette forme est, semble-t-il, bien adaptée aux supports généralement 
choisis que sont les filaments de Cladophora sp. 

On peut toutefois s'interroger sur la bonne relation géométrique entre le 
support et la diatomée, car il n'est pas rare de rencontrer dans des colonies très denses 
des individus fixés perpendiculairement sur un filament (Fig. 3). La question est de 
savoir si la concavité est constante ou variable, permettant ou поп à la diatomée 
d'adopter le support le plus adéquat, et de se positionner sur le filament en fonction de 
la courbure de sa valve. D'autre part, le déplacement sur un plan est peut-étre le fait de 
cellules dont la concavité est minimale, voire inexistante, quoique l'on observe bien 
cette courbure sur des cellules de dimensions maximales chez Güttinger (1992) (Fig. 
ЗаЪ,с). Pour lever ce doute, il a été procédé à la mesure de 150 courbures 
d'hypovalves de différentes largeurs de diatomées complétes, comprenant épivalves et 
hypovalves assemblées afin d'éviter toute déformation ou écrasement lors de la prépa- 
ration. Nous avons d'abord mesuré la profondeur (f) puis, à l'aide d'une formule 
générale, nous avons calculé le rayon (R) de courbure (R= 4f + l'/8f) en fonction de la 
largeur (1) de la diatomée. On observe alors que la profondeur varie en fonction de la 
largeur de la valve (corr. + 0,773), mais avec un taux moyen d'accroissement très fai- 
ble d'environ 15 96. On constate que le rayon de courbure est parfaitement correlé à la 





x Séquences présentées au 10ème colloque de l' ADLAF du 25 au 28 septembre 1990, les Ambiez 
(France), 


Source : MNHN. Paris. 
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Fig 5. - Schéma montrant la relation étroite entre la largeur de Ia diatomée et Le rayon de courbure. 


largeur (r = 0,954) (Fig. 5), et que l'accroissement du rayon varie de 6,5 um pour 12 
um de largeur, à 14 um pour 20 um. Les conséquences sont très importantes: en effet, 
on peut affirmer que toutes les hypovalves de Cocconeis pediculus ont une forte 
courbure et qu'ainsi elles ne peuvent jamais adhérer sur toute la surface, sauf si les 
extrémités des filaments de Cladophora mesurent au maximum 15 um de diamètre, 
comme le montre la figure 6 А, В. 

La concavité de l'hypovalve, conjuguée avec la forme elliptique de la 
ceinture connective, a pour conséquence principale de ne laisser que deux points de 
contact avec le filament support et, a fortiori, avec le plan lorsqu'il s'agit d'une lame 
de verre. Ces deux points de contact A, B (Fig. 7) de part et d'autre de la valve, au 
niveau des nodules centraux, élévent donc le raphé de l'hypovalve au dessus du 
substrat de 1,76 um à 6,5 um suivant la largeur de la diatomée. Cette disposition est 
capitale car, puisque la diatomée se déplace, il faut bien que les organelles assurant la 
propulsion établissent le contact avec le substrat. Elles révèlent ainsi, indirectement, 
leur longueur minimale. On confirme ici que les microfibrilles peuvent être trés 
longues pour permettre l'attraction ou le déplacement à partir d'une distance 
importante, Cette trés grande longueur des microfibrilles est également confirmée par 
le pivolement transapical de 180° à partir de la face convexe qui réclame des 


Source : MNHN, Paris. 
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C.pediculus L à Clado hora 


Fig 6. À - Coupe schématique transversale d'une tige de Cladophora de diamètre 58 pm, montrant 
Ja relation de trois С. pediculus de différentes largeurs dont l'axe est parallèle à celui de Cladophora 
et une perpendiculaire à cet axe. On notera les contacts ponctuels. B - Deux С. pediculus su: une 
extrémité de tige de Cladophora de diamètre 25 pm. C'est seulement dans ce cas qu'il y a contact 
complet avec l'algue. 


microfibrilles de 15 à 20 um au moins pour être efficace. Il ne peut y avoir aucun 
doute car, dans le cas de cette monoraphidée, les microfibrilles sont issues du seul 
raphé qui est sur la face concave opposée au substrat. Des observations similaires ont 
été faites avec des distances moins grandes pour Rhoicosphenia abbreviata (Ag.) 
Lange-Bertalot (Bertrand, 1991) et pour Бипона pectinalis (Bertrand, 1993b), Il reste à 
savoir si les dimensions importantes des microfibrilles sont communes ou spécifiques 
à certaines espèces. En effet, Edgar (1979) avait réalisé des mesures de distances de la 
diatomée ва substrat par système interférentiel et avait obtenu des résultats contrastés. 
Pour Navicula sp., elle mesurait des distances très faibles (190 nanomètres) avec des 
contacts ponctuels alors que pour d'autres diatomées il ne semblait n'y avoir aucun 
contact, ce qui impliquerait des dimensions importantes pour les microfibrilles. 


Analyse des mouvements transapicaux - Discussion 


Les mouvements transapicaux observés sont figurés dans la Беше 8 tirée du 
film vidéo. Les mouvements s'étendent sur une distance de 236 ит pendant 44 


Source : MNHN, Pans 
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Fig. 7. - Détermination par la géométrie descriptive de la forme еп plan apical du bord de 
l'hypovalve concave. A parti de la vue transapicale ег de la vue valvaire les points projetés 
déterminent des intersections qui sont les lieux géométriques des bords du frustle. Centre de 
gravité: “С”. Points de contact avec le plan: "A" et “В”. 


Source : MNHN, Pans 
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secondes. Оп observe dans сейе séquence de 24 images, deux mouvements trans- 
apicaux de 180° chacun. Dans le premier, Cocconeis pediculus passe de la face 
concave orientée vers le substrat à la face concave opposée au substrat, tout en 
progressant. Dans le deuxième mouvement, c'est l'inverse qui se produit. A partir du 
temps zéro, le premier mouvement commence réellement à la séquence 12 secondes 
par un soulèvement léger d'un bord de la diatomée, et se termine à 20 secondes par un 
basculement brutal entre 19 et 20 secondes. Dans le deuxième mouvement, le 
pivotement transapical commence à 34 secondes et se termine à 44 secondes. 

Pour permettre une analyse biomécanique précise, il est d'abord indispensable 
d'avoir la certitude qu'il s'agit bien d'un basculement de 180°. En effet, si le mouve- 
ment n'atteignait que 90? avec rerour immédiat de la face concave vers le substrat, 
nous aurions pratiquement les mêmes images du contour de la diatomée, mais les im- 
plications seraient différentes. C'est pourquoi il a été nécessaire de fabriquer une ma- 
quette à l'échelle 3500/1 en altuglass avec figuration des chloroplastes inclus, La com- 
paraison des images microscopiques et des attitudes de la maquette, analysées toutes 
les 0,04 secondes (Fig. 9) entre 19 et 20 secondes dont nous avons extrait Ù photos. 
nous a permis de comprendre, à l'aide de la géométrie descriptive, les orientations 
spatiales de Cocconeis pediculus, et c'est précisément la position du triangle transpa- 
rent à l'intérieur des chloroplastes (flèches sur photos) qui nous а convaincu de la 
rotation complète de 180% 


- Mouvement transapical ventral-dorsal (séquence 19,41 secondes, face 
concave vers le substrar, à séquence 20,39 secondes, face convexe vers le 
substrat - Fig. 9) 


L'illustration à l'aide de schémas replaçant la diatomée dans son environnement 
vue entre lame et lamelle, analyse chaque photo depuis 19,41 secondes jusqu'à 20,39 
secondes. 11 y a d'abord un pivotement trés rapide de 58° à 90° (19,57 à 19,71 = 0,14 
seconde, soit 228*seconde ' puis la fin du mouvement, de 90° à 180° (19,71 à 20,39 = 
0.68 secondes) soit 132*seconde '. Le pivotement complet s'effectue. еп 0.82 seconde 
à а vitesse moyenne de 148%есопде!, 


Fig, 8. - Extrait du film vidéo montrant les mouvements transapicaux: de 0 12 secondes - mouve- 
ment apical; de 12 à 19 secondes - inclinaison progressive jusqu'à 58°, de 19 à 20 secondes - 
mouvement transapical de 58 à 180°. On notera Seq. 95 - le triangle transparent (flèche) est pointe 
еп haut. - en Sec. 20s - le mème iriangle est pointe en bas (flèche); de 34s à 44s - 2ème mouvement 
transapieal inverse du premier; en Seq. 42s la pointe du triangle (flèche) est de nouveau pointe en 
haut. Echelle 20 um, 


Fig. 9. - Extrait du film vidéo montrant le mouvement салзар!са! face concave vers face convexe 
Pour une complète compréhension du phénomène les croquis sous chaque photo représentent la 
diatomée dans son environnement en vision latérale (suivant flèche) entre lame et Jamelle couvre- 
objet. On notera que le mouvement transapical s'effectue entre 19,575 et 20, 39s soit en 0,825. Оп 
note également les abréviation suivantes: C p. pour Cocconeis pediculus, N.1.pour Navicula rripunc- 
tata (sous la lamelle), E.p.: pour Eunotia pectinalis dressé verticalement. М.О. pour matière orga- 
nique, La ligne en traits mixtes sur croquis correspond aw plan de netieté maximum de l'objectif. 
Echelle 20 um. 


Source МАНА Paris. 
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Nous allons essayer de comprendre et d'expliquer à l'aide de trois théories exis- 
tantes, les deux phases qui mettent en jeu des phénomènes différents. 


1°) Harper (1967) préconisait le glissement de la diatomée sur un ruban de mu- 
cus issu du raphé. Dans le cas de Cocconeis pediculus, la création d'une force de pous- 
sée verticale de bas en haut entre le substrat et la face concave pourrait provenir de la 
sécrétion abondante du mucus qui s'accumulerait et souléverait la diatomée, Cepen- 
dant, cette hypothèse utilisable pour la première phase de 0° à 58°, ne l'est plus pour la 
suivante, car le pivotement "éclair" en 0,14 seconde pour passer de 58° à 180° paraît 
improbable. En effet, si le mucus adhère dans la première phase pour assurer le mou- 
vement apical, il adhère également dans le deuxième et devrait résister à la poursuite 
du mouvement. Quant au pivotément transapical retour, il paraît impossible puisque le 
mucus est sécrété par la face opposée au substrat. 


2°) Hopkins & Drum (1966), après avoir découvert des microfibrilles issues du 
raphé, ётепаіепі l'hypothèse de leur contractibilité. La rétractation а un fondement 
biologique universel et les myofibrilles des systèmes musculaires ne peuvent fonction- 
ner qu'en traction par raccourcissement des faisceaux actine-myosine; c'est un phéno- 
mène bien connu qui vient d'être démontré par Finer ег al. (1994). De plus, dans le 
règne végétal, de nombreuses micro-algues et leurs cellules sexuelles sont munies de 
flagelles possédant des faisceaux de microtubules qui, par le glissement différentiel de 
leurs faisceaux de tubuline, provoquent l'agitation des flagelles et le mouvement, Il est 
donc acceptable d'admettre que les microfibrilles des diatomées fonctionnent suivant 
l'un ou l'autre de ces schémas, bien que nous n'ayons jusqu'alors aucune preuve 
directe, du moins à notre connaissance, Néanmoins, Edgar (1979) a mis en évidence la 
présence d'actine sur 16 plasmalemme des diatomées. En partant de ce principe et en 
admettant comme prouvé par Hopkins & Drum l'existence de faisceaux contractiles 
issus du raphé, nous pouvons nous représenter la face concave de Cocconeis pediculus 
suivant la figure 10. Sur les deux raphés partent des faisceaux divergents de microfi- 
brilles qui peuvent atteindre les bords extérieurs du frustule et même au-delà. Pour 
basculer transapicalement, la diatomée doit donc effectuer une traction latérale des 
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Fig. 10. Schéma de Cocconeis pediculus avec les hypothétiques microfibrilles (теі). 


Source : MNHN. Paris 
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microfibrilles issues du raphé et c'est la forme particulière de Cocconeis pediculus qui 
Je permet. Nous avons démontré à l'aide de la géométrie descriptive que les deux apex 
sont relevés suivant la courbe du plan apical dans la figure 7, ce qui laisse, entre la 
lame de verre et le bord extérieur du frustule, un espace important par lequel les mi- 
crofibrilles pourront s'épanouir et adhérer au substrat plus loin que le bord externe. En 
effet, pour agir efficacement, la force de traction des microfibrilles (mcf) issues de (a) 
et s'accrochant еп (55) doit obligatoirement passer au dessus du point d'appui 10 sur la 
figure 11 et de ce fait créer un couple de force variable, Ен à РУ, avec une distance dH 
à dv qui viendra en opposition avec le couple résistant de masse M appliqué de Сн à 
Gv par la distance Dmax à DO. Par ailleurs, іа microfibrille exerçant la traction doit 
être libre sur toute sa longueur et пе pas rencontrer le bord du frustule lors de la rota- 
tion verticale car alors clle soulèverait la diatomée qui glisserait horizontalement; c'est 
ce qui est montré dans la figure 11, où la microfibrille partant de 0 sur le raphé passe 
au contact de 5 (position 58°) pour s'accrocher au substrat еп $5, Ceci détermine une 
zone d'efficacité d'accrochage probable figurée en hachuré. Au delà de D = 0, la 
projection verticale de Gv dépasse le point d'appui 10 et la diatomée реш poursuivre, 
sans effort de traction , le mouvement, par l'action de gravité, pour terminer le pivo- 
tement de 58° à 180°, comme nous l'avons vérifié à l'aide de |a maquette immergée 
dans un aquarium. Toutefois, vu la position des microfibrilles, elles devraient conti- 
nuer à agir et accentuer la vitesse du mouvement transapical. Ce mouvement s'effectue 
alors très rapidement, ce qui confirme les observations microscopiques. П est impor- 
tant de souligner que le passage au dessus du point 10 de la force de traction est indis- 
pensable car, si la force passe au-dessous lorsque la microfibrille s'attache sous la face 
concave sur le substrat, le couple de traction est négatif et la diatomée est plaquée sur 
la lame de verre, ce qui est généralement le cas. L'analyse cinématique graphique que 
nous avions utilisée antérieurement (Bertrand, 1993b) nous permet de déterminer les 
efforts développés par les microfibrilles pour effectuer le mouvement transapical de 0 
à 58°, limite où les efforts s'annulent. Le poids dans l'eau égal à 7,2 nanogrammes est 
calculé à partir du volume d'une diatomée mesurant 1848 рт" pour une densité de 
1,395 вст’ (Bertrand, 19934). 

La valeur de l'effort de traction varierait de 96 nanonewtons en position de 
départ (Он) à l'annulation totale en position Gv (Fig. 12) pour une longueur de 
rétractation de deux microns seulement. Cette faible valeur est une surprise et nous 
sommes trés éloignés des 2790 nanonewtons du pivotement polaire de Eunotia 
pectinalis (Bertrand, 1993b). Toutefois l'efficacité de la action et du pivotement 
dépend de l'adhérence latérale de la diaromée, En effet, l'effort de traction a une 
composante horizontale (fh) qui est maximale au départ et égale à Р x cos a (a étant 
l'angle entre la direction de la force et le substrat); elle atteint 88 nanonewtons. Est-il 
possible que le mucus sécrété par la diatomée permette cette adhérence latérale 7 
D'autre part, quelle est l'action de toutes les microfibrilles qui adhèrent sous la face 
concave ? Car, pour réaliser ce mouvement, il semble qu'il soit nécessaire que toules 
les microfibrilles situées sur un côté du raphé participent à іа traction, mais que du 
côté opposé il y ait suppression de l'adhérence ! А moins que, parce qu'il y a défaut 
d'adhérence sur un cóté, il y ait possibilité de mouvement transapical, ce qui est plus 
plausible. Les essais effectués avec la maquette munie de filaments figurant les micro- 
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Fig. 11. Schéma montrant le mouvement transapical de 0 à 58° de C. pediculus en appui sur le point 
10 du bord de la valve. On note: GH et Gv - position du centre de gravité, M - masse unitaire de la 
diatomée. D - distance de la projection verticale du centre de gravité “G” au point d'appui 10. ЕН et 
ЕУ - forces directes issues du raphé en а, b ou c - centre de traction des microfibrilles (mcf) et 
ancrées en S. fh et fv - composantes des forces de traction FH et FV 








Source - MNHN. Paris. 


MOUVEMENT TRANSAPICAL DE COCCONEIS PEDICULUS 15 


14] Nh de Masses № 


Positions 





Fig. 12, Graphique de l'évolution des efforts de traction en nombre de masses unitaires M, en fonc- 
tion de la position de la diatomée ms cours du mouvement transapical de 0 à 58° 


fibrilles, et immergée dans un aquarium, montre bien la grande facilité de réalisation 
du mouvement transapical suivant le modèle décrit ci-dessus. 

Mais il y a nécessité: а) d'avoir un appui latéral ferme pour s'opposer à l'effort 
transversal, b) de n'avoir aucune adhérence sur le cóté opposé. 

L'utilisation de cette théorie pour expliquer ce mouvement est donc possible, 
quoique avec beaucoup de réserves, en particulier avec celle relative aux forces de 
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glissement latéral qui exigent une contrepartie sous forme d'adhérence ponctuelle par 
le bord du frustule d'une part, et à Ia difficulté de créer un mouvement apical d'autre 
part. 


3°) La théorie de Edgar & Pickett-Heaps (1983) dans sa formulation définitive, 
propose l'émission par le raphé de microfibrilles mucilagineuses. Celles-ci, en glissant 
longitudinalement dans le raphé et en prenant appui sur le substrat, engendrent le mou- 
vement apical par la action exercée. Or, pour Cocconeis pediculus et plus particuliè- 
rement dans la phase de 0° à 58° du mouvement transapical, il est bien évident qu'il ne 
peut y avoir de traction latérale puisqu'il y a accrochage des microfibrilles sous le 
raphé ! Ou alors, il nous faut admettre une modification importante de la théorie en 
intégrant le phénomène de divergence des microfibrilles de la théorie Hopkins & 
Drum. Dans cette proposition les points de contact avec le substrat devront étre les 
mêmes (zone hachurée fig. 11) et la traction latérale sera effective lorsque les microfi- 
brilles seront entrainées dans le raphé depuis Гарех jusqu'au centre de (a) jusqu'à (b- 
étoile), ou vice versa, Le déplacement longitudinal nécessaire pour obtenir 2 um de 
rétractation serait d'environ 7 um, soit à-peu-près les 2/3 dc la longueur du demi raphé, 
ce qui est parfaitement plausible (Fig. 11). Cette hypothèse a, de plus, l'avantage 
d'expliquer le mouvement apical de la diatomée simultanément au mouvement 
transapical lorsque les deux demi raphés agissent dans le même sens. Par ailleurs, le 
sens de déplacement dans le raphé importe peu, on obtient toujours le mouvement 
transapical méme si les deux raphés fonctionnent en sens inverse. Mais alors, il n'y a 
plus de mouvement apical. Par contre, comme dans 1а théorie précédente, nous ne 
comprenons pas bien l'action des microfibrilles accrochées sur le substrat sous la face 
concave de la diatomée, Les efforts résultants sont bien entendu plus élevés que dans 
le cas précédent puisque les microfibrilles agissent obliquement, néanmoins ils 
n'atteindront que 110 nanonewtons, soit 15% de plus, сс qui est négligeable, 


Mouvement transapical dorsal-ventral - (séquence 34 secondes, face convexe 
vers le substrat à séquence 44 secondes, face concave vers le substrat - Fig, 8). 


Dans la position de départ, la face concave et le raphé sont opposés au substrat, 
Les microfibrilles proches des apex devront donc se développer d'une longueur néces- 
saire pour atteindre le substrat, soit au minimum 8 à 12 um pour adhérer; il n'y a, 
semble-t-il, pas d'autre possibilité. Dès l'instant où elles auront pris contact, elles 
pourront effectuer leur traction soit par contraction, soit par glissement dans le raphé, 
selon que l'on considère l'une ou l'autre des théories. C'est en admettant ce fait que 
nous avons essayé de vérifier si le mouvement transapical était possible à l'aide du 
calcu] des efforts nécessaires. Les essais sur la maquette munie de fils de nylon figu- 
rant les microfibrilles, nous montrent bien Ia grande facilité, sous une faible traction, 
du retournement complet sur 180* de Cocconeis pediculus (Fig. 13). 

L'établissement d'un diagramme des efforts nous confirme la faiblesse de ceux- 
сі qui n'atteignent que 21 nanonewtons, soit trois fois la masse de la diatomée (Fig. 
14), La force extrêmement faible nécessaire pour exécuter ce mouvement transapical 
est due essentiellement à là forme mès arrondie du frustule et à la position du centre de 
gravité par rapport à cette face convexe. Toutefois, un point important est à considérer: 
il s'agit de la longueur de rétractation des microfibrilles qui devra être de 15 à 16 um 
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Fig. 13, Schéma montrant le mouvement transapical retour de la face convexe vers la face concave - 
Analyse cinématique permettant la dérermination des positions simultanées du centre de gravité G et 
du point de traction des microfibrilles В issues du raphé en fonction de la forme et de la rotation de 
la diatomée. Les positions respectives de G (points noirs) et R (points blancs) suivant les repères de 
0 à 22 déterminent les distances DO à D22, dO à 422 aux appuis OO à O13 et $ point fixe d'ancrage 
sur le substrat. 15 permettent le calcul de la force Р de chaque position. 


pour une longueur de 30 ит au départ. Ceci demande réflexion car, dans le cas de la 
théorie Hopkins & Drum, le raccourcissement devra effectivement atteindre ces 15 
um, et peut-être est-ce possible dans le cadre du glissements de faisceaux de micro- 
tubules; par contre, dans Ia théorie Edgar & Pickett-Heaps, le raccourcissement corres- 
pondrait à un glissement le long du raphé de 17 à 20 рт, ce qui dépasse nettement la 
longueur du demi raphé. A titre d'exemple, sur la figure 11 nous avons figuré le glis- 
sement de (a) à (c étoile ronde) et qui correspond à une rétractation de 7 um; nous 
sommes déjà au delà du nodule central. Ou alors, peut-être pouvons-nous imaginer que 
les microfibrilles n'ont qu'une faible longueur de rétractation mais que, lors de 
l'avancement du mouvement, d'autres microfibrilles s'accrochent à leur tour, rempla- 
çant les précédentes en effectuant elles aussi une traction. ce qui permettrait d'effec- 
tuer un mouvement complet. Cette suggestion serait d'ailleurs valable pour les deux 
théories et annvlerait les objections précédentes, car avec une rétractation de 2 рт, il 
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Fig. 14. Courbe de variation des efforts de traction des microfibrilles lors du mouvement transapical 
retour (face convexe sur le substrat vers face concave sur le substrat) 


ne faudrait que 8 remplacements pour obtenir le basculement complet. Cependant ceci 
n'est acceptable que pour la phase de 180" à 58° car ensuite, lorsque la diatomée n'a 
plus à faire d'effort (58° à 0°), lorsque la gravité agit et que la diatomée doit effectuer 
une chute trés rapide, nous observons que ce mouvement est extrêmement lent 
(séquence 39 secondes à 44 secondes, Fig. 8), soit 5 secondes identiques à la séquence 
de 0 à 58° (séquence 12 secondes à 17 secondes, Fig, 8). Il y a donc un effort résistant 
et celui-ci pourrait semble-t-il être généré par l'accumulation sous la face concave de 
microfibrilles mucilagineuses produites lors du mouvement 180° à 58°: mais ceci reste 
à prouver. 


CONCLUSION 


L'étude du mouvement transapical de Cocconeis pediculus montre bien la 
grande difficulté à comprendre les mouvements des diatomées et la relation diatomée- 
substrat même si celui-ci est simple, artificiel et quasiment inexistant dans la nature 
comme support de diatomées. Des trois théories testées au cours de ce travail, aucune 
ne donne vraiment satisfaction et ne peut expliquer les différentes phases des mouve- 
ments transapicaux де 1802. La théorie Harper (1967) est acceptable pour la phase 0° à 
58°, mais impossible à utiliser pour les suivantes, y compris le retour de 180% à 0°, La 
théorie Hopkins & Drum (1966) est valable avec réserves pour ja phase 0° à 58°, cor- 
recte pour 58° à 180°, acceptable avec réserves pour la phase 180° à 09, mais 
n'explique pas le mouvement apical. La théorie Edgar & Picket-Heaps (1983) est 
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inadaptée pour toutes les phases, à moins qu'on y apporte des modifications sensibles; 
elle expliquerait alors de façon plus satisfaisante le mouvement apical, avec cependant 
les réserves que nous avions déjà évoquées lors de l'étude de Rhoicosphenia 
abbreviata (Bertrand, 1991). Nous n'y reviendrons pas ici car, depuis cette date, aucun 
fait nouveau, du moins à notre connaissance, n'est apparu. La compréhension bute, 
comme nous l'avons démontré, presque essentiellement sur la nature du système 
moteur des microfibrilles. Les études trés approfondies qui ont été faites par Hopkins 
& Drum et Edgar & Pickett-Heaps, n'ont pas permis dc dégager avec certitude le mode 
d'action. D'autres moyens devront certainement être mis en oeuvre pour parvenir à 
définir un meilleur modele, 


REMERCIEMENTS 


Nous tenons à remercier particulièrement les membres du Muséum d'Histoire Naturelle 
d'Orléans, qui m'ont facilité la tâche, participé à la rédaction m réalisé le montage du film vidéo, 
Monsieur W. Gúttinger pour sa collaboration dans l'obtention d'excellentes photos en M.E.B., 
également, le Dr F. Ardré pour ses conseils éclairés, ainsi que Mademoiselle B. Pozzobon pour sa 
participation aux traductions. 


BIBLIOGRAPHIE. 


BERTRAND J., 1990 - La vitesse de déplacement des diatomées. Diatom Research 5 (2); 223-239. 

BERTRAND J., 1991 - Mouvements des diaromées - | - L'équilibre dynamique chez Rho/cosphenia 
abbreviata, Cryptogamie, Algol: 2 (1): 11-29 

BERTRAND J., 1992 - Mouvements des diatomées - [1 - Synthèse des mouvements. Cryprogamie, 
Algol. 13 (1): 49-71 

BERTRAND J.. 19932 - La densité des diatomées benthiques: une nouvelle méthode de mesure 
(vitesses différentielles). Cryptogamie Algo. 14 (1): 21-35 

BERTRAND J.. 1993b - Mouvements des diatomées - IJI - Le pivotement polaire vertical de Eunotia 
pectinalis (Kütz.) Rab. Essai de quantification des forces. Cryptogamie, Algol. 14 (4): 157- 
172 

CLEVE P. Т. 1895 - Synopsis of the naviculoid diatom. К. Svenska Ver. Akad. Hand! 27: 1-219. 

EDGAR L. A., 1979 - Diatom lacomotion - Ph. D. Thesis - University of Bristol 

EDGAR L. A. & PICKETT-HEAPS J. D., 1983 - The mechanism of diatom locomotion. An 
Ultrastructural study of the motility apparatus. Proc. R. Soc. Lond. B 281: 331-343. 

FINER T. 1., SIMMONS R. М, & SPUDICH 1. A., 1994 - Single myosin molecule mechanics: pi- 
conewton forces and nanometre steps. Nature 368: 113-118 

GERLOFF J. & RIVERA P., 1979 - Der submikroskopische Bau des Schalen von Cocconeis pedi 
culus. Willdenowia 9: 99-110, 

GERMAIN Н, 1936 - Les lieux de développement et de multiplication des diatomées d'eau douce 
Bull. Soc. Nat. de l'Ouest. Thèse de Doctorat. 200 p., 16 planches photos. 

GÜTTINGER W., 1992 - Collection of SEM micrographies of diatoms - O. KOELTZ Publ. Koe- 
nigstein WG - série 4 à 6 - 151 plates. 

HARPER M. A., 1967 - Locomotion of diatom. and “clumbing” of blue green algae. Ph. D. Thesis 
University of Bristol. 171 p. 

HARPER M. A. & HARPER J. F., 1967 - Measurements of diatom adhesion and their relationship 
with movement. Brit, Phycol. Bali. 3 (2): 195-207. 


Source : MNHN. Pars 


20 J. BERTRAND 


HOLMES R. W., CRAWFORD В. М. & ROUND Е. Е. 1982 - Variability in the structure of the 
genus Cocconeis Ehr. (Bacillariophyta) with special reference to the cingulum. Phrycologia 
21:370-381. 

HOPKINS J. Т. & DRUM В. W., 1966 - Diatom motility: an explanation and а problem. Brit. Phycol. 
Bull, 3 (1): 63-67. 

HUSTEDT Е. 1945 - Die Struktur der Diatomeen und die Bedeutung des Elektrononmikroskopes für 
ibre Analyse Arch. Hydrobiol 4]: 315-332. 

KREIS R. G. & STOERMER E. Е. 1979 - Diatom of the Laurentian Great Lakes Ш. Rare and poorly 
known species of Achnanthes Bory and Cocconeis Erh. J. Great Lakes Res. Internat. Assoc. 
Great Lakes Res. 5 (3-4): 276-291 

KRAMMER К, 1991 - Zur Identität von Cocconeis diminuta Pantocseck und Cocconeis thumensis 
А Mayer.Ouvrage dédié à H. Germain. рр. 145-156, Königstein. 

KRAMMER К. & LANGE-BERTALOT H., 1991 - Bacillariophyceae, Teil 4: Achnanthaceae, 
Kntische Ergänzungen zu Navicula (Lineolatae) und Gomphonema. Gesamtliteraturver- 
zeirchnis Teit 1-4. In Susswasserflora von Mineleuropa, Eul H. er al. (Eds.) 2 (4), 437 р. 
Gustav Fischer Verlag, Stuttgart. 

LARRALDE I. P., 1981 - Mécanique statique - méthode graphique. Paris, Masson, 200 p. 

PATRICK R. & REIMER C. W., 1966 - The diatoms of the United States. Vol. 1: Fragilariaceae, 
Eunotiaceae, Achnantaceae, Naviculaceae. 688р. - Monographs of ше Acad. Nat. Sci. 
Philadelphia. 

RIAUX-GOBIN C., 1991 - The diatom genus Cocconeis from an ела mud flat of North 
Britany: Source and diversity. Сал. J. Bor. 69: 597-601. 

VOILQUIN M., 1989 - Géométrie descriptive. Paris, Dunod - ТІ, 280 p. - T2, 364 p. 


Source : MNHN Pans 


